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摘 要 认 知 地 图 不 仅 可 以 映射 物理 空间 ， 还 可 以 支持 认 知 空间 映射 ， 形 成 包括 感知 空间 、 情 


景 记忆 空间 、 概 念 空间 和 社会 空间 等 在 内 的 跨 不 同 信息 领域 的 地 图 式 表 征 。 认 知 空间 映射 的 
神经 机 制 包括 海马 体 对 潜在 结构 的 抽象 和 概括 、 支 持 分 布 式 位 置地 图 的 生成 、 将 信息 与 背景 


结构 捆绑 ,以 及 海马 体 与 其 它 脑 区 的 协同 。 未 来 研究 应 关注 预测 1 


sy 


生 的 认 知 空间 地 图 、 海 马 体 


对 不 同 精度 和 层级 信息 的 表征 、 认 知 空间 映射 微观 和 介 观 层面 的 研究 空缺 以 及 物理 空间 和 认 


知 空间 映射 的 共同 机 制 和 特异 性 机 制 等 问题 。 
关键 词 认 知 地 图 ， 网 格 细胞 ， 位 置 细胞 ， 海 马 体 


“ 认 知 地 图 ”的 概念 最 早 由 Tolman 提出 (Tolman, 1948)。 他 发 现 大 鼠 在 走 迷 宫 时 并 不 遵 
循 刺激 -反应 的 规则 , 而 是 在 大 脑 中 形成 了 一 幅 类 似 地 图 的 内 部 表征 以 帮助 其 完成 复杂 任务 。 


他 认为 认 知 地 图 是 跨 领域 行为 的 系统 知识 组 织 , 且 是 心理 功能 的 基础 。 
结构 被 认为 是 海马 体 (hippocampal formation)， 包 括 海马 (CA 子 区 、 具 状 回 、 下 托 复 合体 ) 和 


认 知 地 图 形成 的 关键 


内 嗅 皮 层 (Duvernoy, 2005; Schafer & Schiller, 2018)。 海 马 体 通过 海马 


& Nadel, 1978) 和 内 嗅 皮 层 中 的 网 格 细胞 (Hafting et al., 2005) 帮 助 构建 环境 中 心 的 认 知 地 图 。 


其 体 而 言 ， 位 置 细胞 在 生物 体 处 于 特定 位 置 时 放电 ， 不 同 的 位 置 细 


的 位 置 细胞 (OKeefe 


(O’Keefe & Nadel, 1978); 网 格 细胞 则 对 多 个 位 置 放电 ， 呈 正六 边 形 结构 ， 为 物理 空间 提供 


精确 的 坐标 (Hafting et al., 2005)， 并 能 表示 位 置 之 间 的 矢量 关系 和 距离 


胞 对 不 同 的 位 置 放电 


(Bush et al., 2015). iz 


置 细胞 和 网 格 细胞 因 其 独特 的 活动 特点 为 物理 空间 映射 提供 了 生物 学 基础 。 


尽管 研究 者 对 物理 空间 映射 及 其 机 制 达成 了 较 多 的 共识 ,但 抽象 信息 是 否 能 够 以 认 知 空 


间 地 图 的 形式 表征 还 有 等 确认 。 已 有 研究 以 不 同 物种 (老鼠 、 猴子 、 蝙 蝙 或 人 类 )(Aronov et al., 


2017; Julian et al., 2018; Killian et al., 2012; Omer et al., 2018) 为 研究 对 象 ， 从 不 同 的 研究 层 国 


(细胞 或 脑 区 )(Aronov et al., 2017; Constantinescu et al., 2016; Kraus et al., 2013)， 对 不 同 信息 


(感知 、 记忆、 概念 或 社会 )Bao et al., 2019; Deuker et al., 2016; Tavares et al., 2015; Theves et al., 
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2020) 构 建 为 认 知 空间 地 图 展开 探索 。 这 些 研 究 提 示 认 知 空间 映射 具有 跨 信息 领域 的 属性 ， 
不 同 抽象 程度 和 不 同类 型 的 认 知 信息 均 能 被 加 工 进而 形成 认 知 地 图 ( 表 1)。 例 如 ， 感 知觉 信 
息 、 情 景 记忆 信息 、 概 念 信息 和 社会 信息 能 够 分 别 被 加 工 形成 感知 空间 认 知 地 图 、 情 景 记忆 
空间 认 知 地 图 、 概念 空间 认 知 地 图 和 社会 空间 认 知 地 图 。 然而 , 这 些 研 究 是 否 能 够 相互 支撑 、 
相互 佐证 仍 需 厘清 。 此 外 ， 当 前 对 认 知 空间 映射 机 制 的 探索 还 局 限 在 类 比 物理 空间 的 阶段 
(Bellmund et al., 2018)， 缺 乏 对 认 知 空间 映射 真正 机 制 的 深入 探讨 。 为 此 ， 本 文 回顾 并 梳理 
了 动物 和 人 类 感知 空间 、 情 景 记忆 空间 、 概 念 空间 和 社会 空间 映射 的 研究 ， 并 结合 微观 和 宏 
观 层面 探讨 认 知 空间 映射 的 神经 机 制 ， 最 后 提出 研究 展望 。 

1. 认 知 空间 映射 


1.1 感知 空间 映射 


感知 觉 是 个 体 认 识 世界 的 开端 , 是 一 切 心理 活动 的 基础 。 最 近 不 断 有 研究 发 现 海 马 体能 


够 映射 感知 空间 (Aronov et al., 2017; Bao et al., 2019; Killian et al., 2012)， 将 视觉 图 像 、 声 音 、 
气味 等 信息 捆绑 到 由 感知 觉 的 基本 属性 (如 声音 频率 ) 定 义 的 感知 空间 背景 中 ， 表 丙 
模 态 的 编码 特点 。 

在 视觉 模 态 下 , 研究 者 让 猴子 观看 屏幕 上 的 图 片 并 进行 单 细胞 记录 , 发 现 其 内 嗅 皮层 的 
网 格 细 胞 以 六 重 旋转 对 称 性 (sixfold symmetry) 放 电 模 式 编码 了 视野 中 的 多 个 位 置 (Killian et 
al., 2012) (图 1a)。 类 似 的 ，Julian 等 (2018) 让 人 类 被 试 在 功能 磁 共 振 成 像 (functional Magnetic 


Resonance Imaging, fMRD 扫 描 中 完成 视觉 搜索 任务 并 记录 其 视线 移动 方向 , 在 内 嗅 皮 层 发 现 
了 与 网 格 细胞 六 重 旋转 对 称 性 放电 模式 对 应 的 六 重 旋转 对 称 性 血 氧 水 平 依赖 (blood oxygen 
level-dependent, BOLD) 信 号 ， 即 当 视 线 移动 方向 对 齐 网 格 方向 时 ， 比 不 对 齐 产生 更 大 的 神经 
活动 信号 ， 并 以 60° 为 周期 (图 1b)。 该 结果 表明 可 能 存在 对 视觉 图 像 做 出 反应 的 网 格 细胞 ， 
这 些 细胞 对 “位 置 ” 之 间 的 方向 进行 了 编码 。 在 听觉 模 态 下 ， 当 训练 大 鼠 区 分 不 同 的 声音 频 
率 以 获得 奖赏 时 ， 其 海马 中 的 位 置 细胞 对 单个 频率 的 声音 放电 ,覆盖 整个 任务 频率 空间 ,而 
内 嗅 皮层 中 的 网 格 细 胞 则 对 多 个 频率 的 声音 反应 (Aronov et al., 2017)， 相 当 于 以 一 维 听觉 空 
间 结 构 表 征 了 任务 声音 频率 。 在 嗅觉 模 态 下 ,有 研究 发 现 哮 具 动 物 可 以 凭借 气味 形成 周围 环 
境 的 认 知 地 图 ， 且 主要 涉及 海马 CAL 的 位 置 细胞 (Radvansky & Dombeck, 2018)。 此 外 ，Bao 
等 (2019) 发 现 人 类 能 够 在 二 维 “ 气 味 空间 ”中 导航 (图 1c)。 在 该 研究 中 ， 当 被 试 不 断 嗅 闻 两 
种 混合 气味 (由 两 种 单一 气味 构成 ), 内 嗅 皮 层 中 出 现 了 六 重 旋转 对 称 性 BOLD 信号 (Bao et al., 
2019) (图 1b)。 可 见 ， 海 马 体 并 非 专门 编码 物理 空间 位 置 ， 而 是 可 能 拥有 适合 编码 跨 模 态 感 
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知 空间 的 通用 回路 。 
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图 1 感知 空间 映射 。(a) 一 个 网 格 细胞 的 放电 模式 投射 到 视觉 空间 上 。 该 网 格 细胞 以 正六 边 形 放电 模式 平 铺 整个 视觉 空间 ， 当 猴 


子 的 视线 移动 到 正六 边 形 的 顶点 和 中 心 时 ， 该 网 格 细胞 激活 程度 最 大 。 图 片 改编 自 Killian 等 (2012)。(b) 气 味 空间 。 气 味 空间 的 


两 个 维度 分 别 由 两 种 单一 气味 的 强度 标定 。 执 行 气味 导航 任务 会 在 气味 空间 中 形成 不 同 的 导航 轨迹 (6 1 和 6 2)。 图 


的 神经 活动 信号 


片 改编 


自 Bao 等 2019)。(c) 六 重 旋转 对 称 性 BOLD 信号 。 该 信号 以 60° 为 周期 ， 当 导航 轨迹 8 ”与 网 格 方向 对 齐 时 ， 比 不 对 齐 产生 更 大 


除了 海马 体 , 研究 者 还 在 疯 食 大 鼠 的 初级 感觉 皮层 (S1)(Long & Zhang, 2021) 和 次 级 视觉 
皮层 (V2)(Long et al., 2021) 发 现 了 位 置 细胞 和 网 格 细胞 的 活动 。 此 外 ， 人 类 前 梨 状 皮层 
(Anterior piriform cortex, APC) 在 嗅觉 导航 期 间 出 现 了 对 齐 内 嗅 皮 层 网 格 方向 的 六 重 旋转 对 
称 性 BOLD 信号 (Bao et al., 2019)， 表 明 该 区 域 可 能 存在 网 格 细胞 。 这 些 研究 提示 大 脑 可 能 
存在 一 套 全 面 的 感知 信息 映射 系统 。 然 而 , 由 于 上 述 研究 主要 操纵 非 空 间 的 感知 觉 刺 激 来 检 
验 神 经 元 的 活动 ， 而 这 些 感知 觉 刺激 的 抽象 程度 较 低 ， 用 来 支持 认 知 空间 映射 稍 显 薄弱 ， 需 


要 进一步 探讨 大 脑 对 更 抽象 的 认 知 信息 (如 记忆 、 概 念 、 社 会 信息 等 ) 的 表征 映射 。 
青 景 记忆 空间 映射 


情景 记忆 是 一 种 对 个 人 生活 事件 的 记忆 , 个 体 往往 根据 事件 的 时 空 特点 将 其 转换 为 适宜 


的 心理 表征 , 以 恰当 地 反映 事件 之 间 的 关联 , 进而 帮助 情景 记忆 的 提取 (Ekstrom & Yonelinas, 


2020; Gauthier & van Wassenhove, 2016)。 根 据 Eichenbaum 等 (1997, 1999) 的 记忆 空间 到 


E 论 ， 


连续 发 生 或 经 历 的 事件 及 其 位 置 构成 情景 记忆 , 不同 的 情景 记忆 通过 重 针 或 公共 的 元 素 互相 


关联 ， 进 而 组 织 成 更 复杂 的 关系 记忆 网 络 。 其 中 ,“ 连 续 发 生 或 经 历 ” 可 以 看 作 情 景 记忆 的 
时 间 维 度 , “位置 ”可 以 看 作 空 间 维度 ， 情 景 记忆 空间 因此 可 以 看 作 是 将 事件 沿 着 时 间 和 空 
问 维度 编码 的 特定 记忆 空间 。 海马 则 提供 了 一 种 通用 机 制 整合 时 间 和 空间 维度 , 将 事件 置 于 


特定 的 时 空 背 景 下 (Cohen & Eichenbaum, 1993; Eichenbaum, 2004, 2014; Eichenbaum et al., 


1999)。 

研究 者 发 现 动 物 海马 体 中 存在 类 似 位 置 细胞 功能 的 “时 间 细 胞 ”(Kraus et al., 2015; Kraus 
et al., 2013; MacDonald et al., 2011; Pastalkova et al., 2008; Salz et al., 2016)。 这 种 细胞 能 够 在 
一 个 与 事件 关联 的 时 间 结构 中 的 某 一 时 刻 放电 , 不 同 的 时 间 细 胞 在 不 同 的 时 刻 放电 ,覆盖 整 
个 时 间 结构 ， 为 编码 事件 发 生 的 顺序 提供 支持 。MacDonald 等 (2011) 让 大 鼠 完 成 由 两 个 事件 
和 一 个 时 间 间 隔 组 成 的 物体 -延迟 -气味 序列 (Object-Delay-Odor Sequences) 任 务 。 在 该 任务 中 ， 
大 鼠 首 先 学 习 一 个 物体 (事件 )， 然 后 进入 封闭 狭小 的 通道 经 历 一 段 时 间 间 隔 (延迟 )， 离 开 
通道 后 闻 到 一 个 气味 (事件 2) 并 做 出 判断 以 获得 奖赏 。 结 果 发 现 ， 无 论 是 在 事件 发 生 期 间 还 
是 在 时 间 间 隔 期 间 ， 海马 中 均 能 找到 在 特定 时 刻 放电 的 神经 元 。 尤 其 是 在 时 间 间 隔 期 间 ， 即 
使 控制 了 大 鼠 的 位 置 、 方 向 、 速 度 等 因素 ， 这 种 现象 依然 存在 。 表 明海 马 能 够 将 离散 的 事件 
用 “时 间 线 ”串联 。 研究 者 进一步 发 现 海马 体 中 编码 时 间 的 细胞 与 位 置 细胞 和 网 格 细胞 是 音 
分 重 共 的 ， 表 明海 马 神经 元 同时 具有 时 间 和 空间 选择 性 (Kraus et al., 2015; Kraus et al., 2013; 
Salz et al., 2016)。 还 有 研究 指出 海马 神经 元 以 类 似 的 方式 编码 了 时 间 和 空间 信息 ， 即 位 置 细 
胞 执行 了 一 种 通用 且 单 一 的 算法 ， 用 于 产生 序列 以 访问 和 组 织 分 布 在 皮层 单元 的 感觉 经 验 


ez 


(Buzsaki & Tingley, 2018; Eichenbaum, 2014; Lisman et al., 2017). JESF, Kraus 等 (2013, 2015) 
发 现 位 置 细胞 和 网 格 细胞 可 以 单独 编码 或 整合 时 间 和 空间 信息 。Kraus 等 (2013) 将 大 鼠 放 在 
跑步 机 上 ， 由 于 没有 发 生 空间 位 移 ， 大 鼠 不 能 通过 运动 模式 或 环境 线索 的 改变 来 激活 位 置 细 
胞 。 建 模 分 析 结 果 显 示 ， 一 部 分 海马 神经 元 的 放电 活动 被 跑 动 距离 或 时 间 单 独 解 释 ， 另 一 部 
分 则 被 跑 动 距离 和 时 间 两 个 因素 共同 解释 。Kraus 等 (2015) 采 用 类 似 的 范式 ， 同 样 发 现 内 嗅 
皮层 中 既 存在 可 以 单独 编码 跑 动 时 间或 距离 的 网 格 细胞 , 也 存在 同时 编码 跑 动 时 间 和 距离 的 
网 格 细胞 (Kraus et al., 2015)。 位 置 细胞 和 网 格 细胞 对 时 空 信息 的 整合 实际 上 是 将 跑 动 这 一 事 
件 置 于 一 定 的 时 空 背景 下 。 上 述 研 究 从 不 同方 面 佐证 了 海马 体能 够 根据 任务 需求 , 单独 或 同 
时 对 时 间 和 空间 维度 进行 编码 。 

以 人 类 为 被 试 的 fMRI 研究 也 发 现 海 马 不 仅 能 够 编码 事件 的 时 间 维 度 (Hsieh et al., 2014)， 
还 可 以 对 事件 的 时 间 和 空间 维度 进行 编码 与 整合 (Deuker et al., 2016; Nielson et al., 2015)。 


Nielson 等 (2015) 让 被 试 在 一 个 月 的 时 间 里 携带 一 个 自动 记录 的 照相 机 以 记录 所 到 之 处 的 场 


a 


景 ， 在 后 续 磁 


振 成 像 扫描 时 观看 # 


照片 之 间 的 时 
习 物 体 的 时 间 和 空 
的 相似 性 增加 。 两 个 顾 


口 


司 和 空间 距离 的 接近 性 .Deuker 多 


间接 近 程 度 。 结 果 发 现 ， 


等 (2016)i 


忆 相 机 所 记录 的 昭 


A, 


结果 发 现 海马 神经 活动 反映 了 


[被 试 在 更 严格 控制 的 虚拟 空间 


DZ, 
学 


随 着 物体 时 i 


司 和 空间 距离 的 接近 


究 均 发 现 海马 对 事件 之 间 时 空 “E 


E 离 ”的 编码 ， 


事件 的 时 空 二 维 情景 记忆 空间 。 由 了 


动 ，fMRI 的 结果 


JN 


皮 


X 


只 能 作为 神经 活动 宏观 
AFR GTi ETT E A0 p R 


， 海 马 神经 活动 
表明 海马 构建 了 关于 


八 以 采用 侵入 式 的 下 


究 范式 来 检验 人 类 大 脑 中 的 


胞 活 


eS 


ZS. 


的 证 


É 


Hio UE 


层 中 发 现 了 “时 间 细 胞 ”CReddy et al., 2021; Umbach et al., 


期 ， 研 究 者 采用 颅 内 微 电 极 记 录 在 


2020)， 在 微观 层面 上 验 
1.3 概念 空间 映射 


证 了 人 类 海马 体 对 记忆 空 


x Ti] 


时 间 维 度 的 编码 。 


概念 空间 映射 的 丰 
1.3.1 一 般 概念 空间 


究 主 要 分 为 两 个 部 分 : 


一 般 概念 


般 概 念 空间 是 指 将 


ES aah 


BS 


7b 


ASK 
抽象 的 思维 


形式 。 例 如 ， 


将 一 个 物体 表征 到 由 两 个 


绑 到 不 同 结构 的 概念 空间 背景 中 所 形成 的 认 知 空间 。 在 
1 象 概念 主要 指 实验 者 人 为 地 将 若干 属性 结 
象 特征 组 成 的 


空间 和 特殊 概念 空间 。 


合 起 来 所 形成 的 人 工 概念 ,反映 了 一 种 
二 维特 征 空间 中 ， 使 概念 


之 间 的 距离 和 方向 如 同 物 理 空 
一 般 概念 空间 聚焦 于 人 类 fMRI 研究 ， 主 要 探讨 了 海马 体 和 内 侧 前 额 叶 等 相关 脑 区 


2021)。 


间 一 样 可 以 被 i 


十 算 (Bellmund et al., 2018; Morton & Preston, 


的 映射 功能 (Constantinescu et al., 2016; Theves et al., 2020; Vigano & Piazza, 2020). 


海马 体 及 相关 脑 区 


鸟 的 腿 部 长 度 和 脖子 长 度 构成 的 二 
比例 变化 可 以 变 成 另 一 只 


会 在 假定 的 二 


能 够 对 概念 特征 空间 进行 表征 。 


SrA 


Constantinescu 等 (2016) 假 定 了 一 个 以 


维 鸟 类 空间 ,各 


wey 


只 乌 按 一 定 的 腿 部 长 度 和 脖子 长 度 的 
图 


乌 ( 图 2)。 被 试 观看 腿 部 长 度 


和 膀子 长 度 按 不 同比 例 变化 的 鸟 时 (图 


2)， 


REKA 
大 小 和 方块 透明 度 ) 定 义 


二 维 概念 特征 空间 中 的 距 雇 


BRE 
额 叶 等 脑 区 出 现 了 六 重 旋转 对 称 性 BOLD 1# (Constantinescu et al., 2016), 
类 空间 和 轨迹 的 假定 是 成 立 的 ， 网 格 纤 
织 到 二 维 概念 特征 空 


间 中 形成 不 同 的 轨迹 (方向 


由 及 前 


向 量 )， 结 果 发 现 内 嗅 皮层 和 上 腹 内 侧 


表明 前 述 二 维 


辣 
的 物体 ， 结 果 发 现 海马 的 神 


日 上 


o Theves “ 


等 (2019) 


义 概 念 的 二 维 概念 特征 空 
结果 发 现在 接受 语义 概念 刺激 
更 相近 的 语义 概念 类 别 引 发 了 更 相似 的 神 


胞 能 够 对 概念 之 


间 的 方向 进行 编码 , 将 抽象 的 概念 知 
让 被 斌 学习 了 由 两 个 抽象 维度 (圆圈 
笃 活动 随 着 物体 在 上 述 两 个 维度 定义 的 


变化 而 变化 。 而 Vigano 和 Piazza(2020) 则 发 现 个 体能 构建 关于 语 


H 
IG 


间 。 在 该 研究 中 ， 
时 内 嗅 皮 层 


被 试 事先 


对 语义 概念 之 间 的 方向 和 下 


E 离 进行 计算 和 编码 。 此 外 ， 


出 现 了 六 重 旋转 对 称 性 BOLD 信号 ， 并 且 那 


水 活动 (Vigano & Piazza, 2020), 表明 内 中 


学 习 了 根据 两 个 维度 设计 的 语义 概念 


些 


RX Je AE 
步 表 明海 


Theves 等 (2020) 的 研究 进 一 


马 的 映射 机 制 是 灵活 的 ， 


二 个 维 


rk SE E Ue 


图 2 概念 空间 映射 。Constantinesc 等 (2016) 假 定 的 鸟 类 空 


能 够 选择 与 行为 关联 的 维度 来 映射 概念 特征 空间 。 在 该 研究 中 ， 尽 
度 (点 状 频率 、 条 纹 频率 和 透明 度 ) 定 义 , 但 海马 BOLD 信号 只 与 参与 概 
念 分 类 的 点 状 频率 和 透明 度 维 


度 有 关 (Theves et al., 2020)。 


间 。 该 空间 由 鸟 脖子 长 度 和 腿 长 度 两 个 维度 构成 。 二 维 鸟 类 空间 中 的 不 


3 


aay- 
6 


同位 置 对 应 具有 不 


代表 按照 一 定 脖子 长 度 


和 学 习 假定 的 鸟 类 空间 。 


鸟 的 脖子 和 腿 长 度 按 照 一 定 比例 变形 ， 


同 膀子 长 度 和 腿 长 度 的 鸟 。 


和 腿 长 度 比例 从 一 只 鸟 变 成 另 一 只 


当 被 试 把 鸟 变形 至 特定 圣诞 符号 所 对 应 


鸟 ; 


研究 者 设置 了 6 个 圣诞 符号 ， 每 个 圣诞 符号 对 应 鸟 类 空间 中 的 一 只 鸟 。 轨 迹 0 


正式 实验 前 ， 被 试 通过 自由 调整 乌 的 脖子 和 腿 长 度 的 比例 来 探索 


应 的 鸟 时 ， 该 圣诞 符号 会 出 现在 屏幕 上 。 正 式 实验 时 ， 被 试 观看 


片 改 编 自 Constantinesc 等 (2016)。 


接着 想象 如 果 这 只 乌 按 照 


这 一 比例 继续 变形 是 否 能 变 成 某 一 圣诞 符号 ， 并 做 出 选择 。 图 


在 层级 结构 的 概念 空间 映射 中 ， 研 究 者 同样 发 现 海马 体 及 相关 脑 区 的 参与 。Theves 等 
(2021) 发 现 海马 在 概念 学 习 和 更 新 的 过 程 中 激活 ， 喉 外 侧 前 额 叶 的 神经 活动 反映 了 层级 概念 


之 间 的 “距离 ” Morton 等 (2020) 则 发 现 ， 


在 前 述 Vigano 和 Piazza(2020) 的 语义 概念 特征 空 


海马 参与 了 对 概念 共同 特征 和 不 同 特 征 的 抽取 。 


SER, 也 存在 单个 语义 概念 和 语义 概念 类 别 


之 间 的 层级 关系 , 结果 发 现 海马 体 的 距离 编码 仅 存 在 于 语义 概念 类 别 之 间 ， 而 非 单个 语义 概 


念 之 间 。 海 马 体 如 何 参与 表 生 


Leah, AA 


当前 的 位 置 ， 还 可 以 表征 未 来 可 能 


et al., 2017). Stoewer 等 (2023) 采 用 “后 组 


不同 层级 的 概念 还 有 待 进一步 探讨 。 


究 者 提出 了 一 种 预测 性 认 知 地 图 的 假设 , 认为 位 置 细胞 除了 可 以 表征 生物 体 


表征 


1 达 的 位 置 及 其 似 然 分 布 (de Cothi et al., 2022; Stachenfeld 


(successor representation)” 算 法 ， 在 多 维 语义 


概念 空间 中 成 功 模拟 了 位 置 细胞 的 这 种 放电 模式 。 该 结果 表明 , 概念 空间 可 能 是 以 预测 性 认 
知 地 图 的 方式 来 映射 的 。 


1.3.2 特殊 概念 空间 


特殊 概念 空间 主要 指 奖赏 空间 , 即将 “奖赏 "概念 捆绑 到 物理 


或 抽象 空间 背景 中 所 形成 的 


yo 


认 知 空间 。 奖 党 是 一 种 抽象 的 认 知 信息 ,是 对 具有 奖赏 价值 事物 的 抽象 和 概括 。 生 物体 需要 


像 理 
动物 在 物 到 


单 来 理解 奖赏 的 内 涵 ， 以 对 加 入 物理 或 抽象 空间 中 的 奖赏 做 出 反应 。 研 究 表明 


或 抽象 空间 中 获得 奖赏 会 使 其 海马 体 中 的 位 置 细 胞 和 网 格 细胞 表现 出 对 奖赏 


其 所 处 环境 的 独特 表征 (Baraduc et al., 2019; Butler et al., 2019; Hok et al., 2007; Poucet & Hok, 


2017). 


BR 


了 


因此 可 以 将 奖赏 空间 视 为 一 种 特殊 的 概念 空间 。 


研究 发 现 , 位 置 细胞 会 在 老鼠 获得 奖赏 的 位 置 增加 放电 (Poucet & Hok, 2017), 位 置 域 向 


奖赏 位 置 聚 集 (Hok et al., 2007)。 而 在 奖赏 的 位 置 发 生 改 变 后 ， 狂 猴 海 马 中 有 的 位 置 细胞 依 


会 对 该 奖赏 放电 ， 这 些 细胞 被 称 之 为 图 式 细胞 (schema cells)(Baraduc et al., 2019; Wirth et 


al., 2017)。 图 式 细胞 提供 了 关于 任务 结构 的 高 水 平 概念 知识 。 在 人 类 海马 体 中 ， 也 存在 与 图 


IN 
了 明星 人 物 不 同 视 角 的 照片 。 由 于 “概念 细胞 ”的 存在 ， 人 类 无 需 将 明星 人 物 置 于 特定 的 背 


ANS 


胞 功能 类 似 的 “概念 细胞 ”(Quiroga, 2012; Quiroga et al., 2005)， 这 些 细 胞 选择 性 地 编码 


景 下 来 识别 。 除 了 位 置 细 胞 ,网 格 细胞 的 活动 也 会 受到 奖赏 的 影响 。 大 鼠 内 嗅 皮层 中 的 网 格 


ANS 


胞 会 通过 捏 


| 其 正六 边 形 网 格 发 放 域 (Boccara et al., 2019) 或 将 网 格 间距 进行 缩放 (Butler et 


al., 2019) 来 对 加 


入 物理 空间 的 奖 营 进行 啊 应 。 


然而 ，Quiroga (2019) 指 出 ， 不 同 物种 对 空间 中 奖赏 的 反应 是 不 同 的 。 大 鼠 倾 向 于 对 与 
环境 捆绑 的 奖赏 进行 反应 ， 是 一 种 “AND” 的 联合 表征 (在 特定 环境 下 对 奖赏 进行 响应 ); 人 类 


拥有 概念 细胞 ， 因 而 展现 出 不 依赖 环境 ， 更 抽象 的 “OR”* 表 征 (可 以 在 一 种 或 男 一 种 环境 下 对 
奖赏 进行 不 变 的 响应 );， 而 猴子 则 采用 混合 (AND/OR) 表征 (Quiroga, 2019)。 人 类 能 对 奖赏 


和 环境 进 


中 的 一 个 概念 。 
的 位 置 做 出 反应 (Quiroga, 2012; Quiroga et al., 2005)。 最 近 一 项 研究 发 现 ， 猕猴 可 以 构 
建 三 维 “ 奖 赏 空 间 ”(Knudsen & Wallis, 2021)。 研 究 者 让 猕猴 观看 三 张 图 片 ， 并 不 断 改变 它 


和 精确 


行 分 离 表征 使 之 能 够 将 奖赏 与 不 同 的 环境 捆绑 , 在 环境 发 生变 化 时 进行 快速 的 学 习 


并 将 知识 进行 泛 化 。 


从 更 广泛 的 意义 上 看 , 位 置 细胞 和 网 格 细胞 对 奖赏 进行 响应 ， 可 以 视 为 编码 了 认 知 空间 


因而 “概念 细胞 ”和 位 置 细 胞 实际 上 具有 相同 的 映射 功能 ， 分 别 对 特定 的 人 物 


们 的 奖 党 价值， 结果 发 现 海马 中 存在 “价值 位 置 细胞 ”这 些 细 胞 编码 了 三 维 “ 奖 党 空间 ” 


(每 个 维度 


pi 


一 张 图 片 的 奖赏 价值 标定 ) 中 的 不 同位 置 (图 3)， 而 当 三 张 图 片 发 生变 化 时 (感官 


| 激 变 化 背景 结构 不 变 ),“ 价 值 位 置 细胞 ”能 够 进行 重 映射 (remapping)(Knudsen & Wallis, 


2021). RETI, “奖赏 空间 ”本 质 上 是 在 物理 或 抽象 空间 背景 中 捆绑 了 “奖赏 ”概念 ， 是 
一 种 特殊 的 概念 空间 。 


图 片 1 


价值 变化 轨迹 


图 片 3 


价值 位 置 细胞 


3 奖赏 空间 映射 。 在 Knudsen & Wallis(202) 的 研究 中 ， 猕 猴 观 看 屏幕 上 三 张 可 能 具有 不 同 奖赏 价值 的 图 片 ， 并 在 大 脑 中 构建 


了 三 维 奖赏 空间。 黑色 轨迹 表示 三 张 图 片 的 奖赏 价值 不 断 变 化 而 在 奖赏 空间 中 形成 的 价值 变化 轨迹 ， 彩 色 圆 点 代表 放电 的 海马 


神经 元 。 图 片 改编 自 Knudsen & Wallis(2021)。 


1.4 社会 空间 映射 

社交 是 人 类 生活 中 的 重要 活动 ， 已 有 研究 发 现 大 脑 能 够 映射 “社会 空间 ” 将 他 人 捆绑 
到 社会 空间 背景 中 以 支持 社会 推理 和 决策 (Behrens et al., 2018; Schafer & Schiller, 2018)。 作 
出 合理 的 社会 推理 和 决策 对 个 体 的 生存 和 发 展 具有 重要 意义 , 因而 社会 空间 背景 往往 与 社会 
环境 以 及 人 的 典型 社会 属性 如 声望 、 权 力 、 亲 密 等 关联 。 

研究 者 在 蝙蝠 (Omer et al., 2018) 和 大 鼠 (Danjo et al., 2018) 的 海马 中 发 现 了 能 够 编码 物理 
空间 中 同类 动物 位 置 的 “社会 位 置 细胞 ”并且 这 些 细胞 与 编码 其 自身 位 置 的 位 置 细 胞 是 部 
分 重 琶 的 ,以 人 类 为 被 试 的 研究 进一步 探讨 了 海马 体 及 相关 脑 区 如 何 将 他 人 捆绑 到 抽象 的 社 
会 空间 背景 中 。Tavares 等 (2015) 设 计 了 一 个 虚拟 的 社会 互动 游戏 , 被 试 在 游戏 中 与 不 同 的 角 
色 进 行 交互 。 结果 发 现 , 被 试 能 够 将 他 人 以 自我 中 心 的 方式 表征 到 一 个 由 权力 和 亲密 构成 的 
二 维 社会 空间 中 (图 4a)。 左 侧 海马 追踪 了 每 一 次 交互 个 体 与 他 人 形成 的 向 量 角 度 ， 后 扣 带 回 


则 追踪 了 个 体 与 他 人 形成 的 向 量 距离 。 向 量 角度 和 距离 结合 代表 了 被 试 在 自己 的 社会 空间 中 
动态 追踪 与 他 人 社会 互动 的 结果 。 该 研究 还 发 现 被 试 海马 的 神经 活动 与 其 社交 能 力 存 在 相关 ， 
体现 了 社会 空间 独特 的 社会 属性 。 这 

研究 同样 证 明了 海马 体 及 相关 脑 区 参与 了 社会 空间 的 构建 。Park 等 (2020) 让 被 试 分 别 学 习 了 


or 


究 得 到 了 Zhang 等 (2022) 的 重复 验证 。 此 外 ， 其 它 


两 组 虚拟 人 物 在 声望 和 能 力 两 个 维度 上 的 等 级 差异 。 结 果 发 现 ,海马 、 内 嗅 皮 层 和 内 侧 前 额 
叶 等 的 神经 活动 反映 了 虚拟 人 物 在 由 声望 和 能 力 所 构 建 的 二 维特 征 空 间 中 的 欧 氏 距离 , 表明 
两 组 虚拟 人 物 被 整合 并 表征 到 一 个 统一 的 空间 中 。Park 等 2021) 除 了 验证 海马 及 相关 脑 区 对 


虚拟 人 物 之 间距 离 的 编码 ， 还 发 现 被 试 在 进行 人 物 推理 时 ， 其 内 嗅 皮层 、 内 侧 前 额 叶 、 眶 额 
皮层 、 蜂 上 沟 、 颗 顶 联 合 区 等 区 域 出 现 了 六 重 旋转 对 称 性 BOLD 信号 (图 4b-c)， 表 明 网 格 细 


胞 参与 了 社会 空间 的 组 织 和 了 映射。 


(a) 进行 交互 后 角色 的 位 置 
(x, y) 


自我 中 
心 视角 


权力 (y) 


角色 的 初始 位 置 


亲密 (x) 
(b) 


cae 


图 4 社会 空间 映射 。(a) Tavares 等 (2015) 的 “社会 空间 ”示意 图 。 本 例 展示 了 一 个 角色 在 四 次 社会 互动 过 程 中 相对 于 被 试 的 移动 轨 


迹 。 图 片 改编 自 Tavares 等 (2015)。 (b-c)Park 等 (2021) 发 现 ， 被 试 在 完成 社会 推理 任务 时 ， 会 在 假定 的 社会 空间 中 形成 方向 向 量 


(轨迹 6 ”)， 并 在 大 脑 引 发 六 重 旋 转 对 称 性 BOLD 信号 。9 1 和 98 2 分 别 对 应 对 齐 和 不 对 齐 网 格 方向 的 推理 轨迹 。 图 片 改编 


É Park 等 (2021) 。 


2， 认 知 空间 映射 的 神经 机 制 

上 述 关于 动物 的 研究 聚焦 于 海马 体位 置 细胞 和 网 格 细胞 的 活动 , 人 类 的 研究 则 发 现 海马 
体 出 现 了 类 似 位 置 细胞 和 网 格 细胞 活动 的 神经 信号 , 表明 海马 体 是 认 知 空间 映射 的 关键 结 格 
此 外 ,感觉 皮层 、 内 侧 前 额 叶 、 眶 额 皮层 、 扣 带 回 等 脑 区 与 海马 存在 相似 的 神经 活动 和 功能 


耦合 , 表明 认 知 空间 映射 并 非 海马 体 单独 完成 , 可 能 还 涉及 海马 体 同 多 个 脑 区 在 网 络 水 平 上 


的 协同 。 对 相关 研究 的 梳理 详 见 表 1。 
2.1 海马 体 支持 认 知 空间 映射 的 神经 机 制 
海马 体 文 持 认 知 空间 映射 可 能 存在 


Bi HES ATU 


上 空间 的 潜在 结构 进行 了 抽象 和 概括 。 不 同 认 知 空间 可 以 被 


以 下 三 种 机 制 : 


象 出 不 


同 的 潜在 结构 , 可 


以 是 具有 不 同 维度 的 空间 结构 , 如 一 维 (Aronov et al., 2017), 二 维 (Bao et al., 


2019; Deuker et al., 2016; Park et al., 2021; Park et al., 2020; Tavares et al., 2015)， 甚 至 是 多 维 


(Knudsen & Wallis, 2021) 结 构 ; 也 可 以 是 包含 不 同 信息 精度 的 欧 氏 空间 (Park et al., 2021; Park 


et al., 2020) 和 拓扑 图 (Theves et al., 2021) 结 构 ; 还 可 以 是 层级 (Morton et al., 2020; Theves et al., 


2021) 结 构 。 这 些 结构 可 以 在 同一 空间 中 体现 ， 其 本 质 是 将 复杂 知识 组 织 成 抽象 的 关系 结构 
(Peer et al., 2021) 。 例 如 ， 层 级 概念 和 家 谱 图 虽然 分 属 概念 空间 和 社会 空间 ， 但 本 质 上 都 是 
抽象 的 层级 结构 。 生 成 不 同 结构 的 认 知 空间 地 图 可 能 源 于 功能 需求 差异 ,体现 了 认 知 空间 地 
图 灵活 性 和 选择 性 的 特征 ( 吴 文雅 , 王 亮 
马 体能 够 编码 经 过 计算 而 形成 的 潜在 结构 (Nieh et al., 2021; Sun et al., 2020). Sun 等 (2020) 让 


小 鼠 在 迷宫 


跑 圈 ， 每 跑 4 圈 才 能 获得 


ME, Maye 


Asi 


, 2023). BAEP R F A A HD OT Fe RK ETE T F 


奖励 ， 结 果 发 现 海马 CAL 的 部 分 细胞 编码 了 迷宫 的 


胞 编码 了 圈 数 。 表 明海 马 神经 元 能 够 编码 离散 事件 的 序列 ， 并 维持 空间 和 非 空 


间 的 复杂 结构 表征 。 认 知 地 图 对 结构 信息 的 抽象 和 概括 可 能 与 海马 的 主要 信息 输入 区 域 一 一 


内 侧 内 嗅 


KRAK, 其 中 的 网 格 细胞 聚集 成 模块 , 在 不 同 的 环境 中 保持 了 稳定 的 空间 相位 结 


构 ， 即 同一 模块 内 的 网 格 细胞 在 一 个 环 
al., 2007; Whittington et al., 2022)。 然 而 , 已 有 研究 缺乏 对 潜在 结构 中 信息 的 精度 和 层级 的 探 


bt. AX fMRI 研究 往往 采用 “距离 ” 儿 


境 中 是 相 邻 的 ， 在 另 一 个 环境 中 也 是 相 邻 的 (FEyhn et 


ij 码 代表 认 知 空间 中 位 置 间 的 关系 ， 但 “距离 ”编码 


无 法 说 明 该 距离 是 欧 氏 距离 还 是 拓扑 连接 ， 更 无 法 体现 信息 的 精度 。 此 外 , 在 层级 结构 的 认 


知 空 间 


ANS 


， 不 同 


层级 的 信息 如 何 被 表征 


第 二 , 海马 体 支 持 分 布 式 位 置地 图 的 生成 ,对 事物 之 间 的 关系 进行 表征 。 海马 中 的 位 置 


也 仍 需 解答 。 


胞 对 单个 位 置 放电 ， 禾 六 整个 “空间 


HI A? 


”， 从 而 形成 不 同 认 知 空间 的 位 置地 图 。 内 嗅 皮 层 中 


胞 对 多 个 位 置 放电 ， 不 同方 向 的 网 格 细胞 互相 县 加 ， 从 而 为 空间 提供 精确 的 化 标 


(Hafting et al., 2005)， 使 不 同位 置 之 间 的 矢量 关系 和 距离 可 以 被 计算 出 来 (Bush et al., 2015). 


有 研究 发 现 分 布 式 位 置地 图 可 以 在 高 度 


| 象 的 潜在 空间 中 体现 Nieh 等 (2021) 让 小 鼠 在 工 型 


迷宫 中 完成 累积 塔 任务 (Accumulating towers task)， 即 小 鼠 在 奔跑 的 过 程 中 需要 注意 迷宫 两 


侧 出 现 的 塔 ， 奖赏 会 1 


侧 塔 的 数量 减 去 左 侧 塔 的 数量 被 称 之 为 


现在 塔 较 多 的 一 侧 ， 小 鼠 需 要 经 过 计算 才能 确定 奖赏 出 现在 哪 侧 。 右 


“证 据 ”。 结 果 发 现 ， 海 马 中 存在 编码 “证 据 ” 和 物 


空间 共同 构成 的 二 维 


人 类 fMRI 研究 主要 通 


分 布 式 位 置地 图 的 生成 。 有 具体 而 言 ， 距 离 绢 


NS 


“证 据 空 


间 ” 中 不 同 “ 位 置 ”的 位 置 细 胞 (Nieh et al., 2021). 


地 图 的 特点 , 认 知 空间 中 的 某 一 位 置 会 
剖 码 两 个 位 置 的 位 置 细胞 集群 的 位 置 域 存在 更 多 的 习 


过 海马 体 对 事物 (或 事物 代表 的 位 置 ) 之 间 的 距离 和 方向 编码 验证 
人 码 是 指 对 认 知 空间 中 两 个 事物 之 间接 近 程 度 的 编 
码 , 而 方向 编码 是 指 对 认 知 空间 中 两 个 事物 相连 所 形成 的 方向 向 量 的 编码 。 根据 分 布 式 位 置 


被 茶 个 或 某 些 位 置 


胞 编码 , 当 两 个 位 置 比较 接近 时 ， 


E 合 ,导致 接近 的 位 置 引 发 更 为 相似 的 神 


经 活动 (Bellmund et al., 2018; Gärdenfors, 2000), 视 为 距离 编码 。 从 一 个 位 置 向 另 一 个 位 置 “ 移 
动 ”会 形成 两 个 位 置 相连 的 方向 向 量 ， 如 果 这 个 方向 向 量 与 网 格 细胞 的 网 格 方向 对 齐 ， 与 不 


对 齐 相 比 ， 


进一步 探讨 。 


会 引发 更 大 的 神经 活动 ， 从 而 出 
编码 。 值 得 注意 的 是 ， 微 观 神经 元 构建 的 分 布 式 位 置地 图 与 宏观 脑 区 BOLD 信号 呈现 
距离 和 方向 编码 之 间 的 关联 是 间接 的 , 微观 神经 元 如 


第 三 , 海马 体 将 信 | 
的 规律 。 具 体 而 言 ， 


筷 与 背景 结构 捆绑 。 这 一 现象 遵循 结构 泛 化 的 原理 ， 
在 感知 空间 中 ,海马 体 将 感知 委 


空间 中 将 事件 与 时 空 背景 捆绑 ; 在 一 


党 空间 中 将 奖 党 与 物理 


现 六 重 旋转 对 称 性 


BOLD 信号 ， 可 以 视 为 方向 
出 的 


何 协同 工作 以 支持 宏观 脑 区 的 功 色 


batt 


符合 海马 重 映射 


般 概念 空间 


或 抽象 空间 背景 


海马 体 将 信息 


Whittington et al., 2020). Whittington @ 


感官 刺激 和 潜在 
地 图 。 无论 
6)。 该 机 制 


方面 通过 


和 背景 进行 捆 


PY A PY Po 
侧 内 嗅 皮层 将 感官 刺激 传递 给 海马 ， 


结构 两 个 因子 , 不同 的 感官 束 
官 刺激 如 何 变化 , 只 要 掌握 其 背后 的 关系 结构 ， 就 外 
网 格 细胞 将 关系 结构 信息 


皮层 的 


， 将 抽象 概念 与 概念 空间 
图 绑 ， 在 社会 空间 中 ， 将 他 人 与 社会 空间 背景 
绑 符 合 结构 泛 化 的 原 到 
等 2018) 正 是 根据 这 一 原理 ， 提 出 认 知 地 图 可 以 分 解 为 
I 激 和 潜在 结构 进行 重新 组 合 


觉 刺激 与 感知 空间 背景 押 绑 ; 在 情景 记忆 
TERI EK 
用 绑 。 


(Mark et al., 2020; Whittington et al., 2018; 


能 形成 不 同 的 认 知 
EE 进行 灵活 的 判断 和 推理 (图 
传递 给 海马 ， 另 一 方面 由 外 


海马 整合 而 


个 信息 流 , 将 特定 的 感官 信息 嵌入 潜在 结构 


中 ， 并 由 位 置 细 胞 对 认 知 空间 中 的 “位 置 ”进行 表征 。 内 嗅 皮 层 中 确实 存在 分 别传 递 空 间 和 


物体 信息 的 两 条 信息 流 (Manns & Eichenbaum, 2006)， 而 整合 信息 的 海马 细胞 只 


体 对 应 特定 的 位 置 时 进行 放电 , i 


(Komorowski et al., 2009)。 而 这 


UKE 


这 类 联合 信号 编 


x 间 背景 中 。 感 官 刺激 和 潜在 结 


2008), ER 


激 的 改变 而 改变 放电 的 位 置 ， 


(Whittington et al., 2022). 


' 信 息 传 递 的 环 路 可 
吉 构 的 联合 表 


在 特定 的 物 


码 了 “什么 在 哪里 发 生 (What happen Where)” 


征 也 符合 海马 


将 特定 信息 捆绑 到 特定 的 
映射 的 规律 (Colgin et al., 


能 同样 适用 了 


Wh 


“TN Te] A 


胞 不 容易 受到 感官 刺激 的 影响 ， 可 以 提供 结构 信息 ， 而 


胞 因 感 官 刺 


Wake 


使 不 同 的 感官 刺激 可 以 在 同一 个 关系 结构 


胞 ”(MacDonald et al., 2011) 和 “价值 


被 表征 


位 置 细胞 ”(Knudsen 


& Wallis, 2021) 能 够 进 


D 


了 重 映射 支持 了 上 述 构想 。 研 究 者 还 根据 结构 泛 化 原理 训练 了 一 个 机 


器 学 习 模 型 TEM(The Tolman-Eichenbaum Machine)， 结 果 发 现 TEM 所 模拟 的 海马 和 内 嗅 皮 


ANS 


层 确 实 表 现 出 位 置 


al., 2020). 


2.2 海马 体 与 其 它 脑 区 的 协同 


胞 和 网 格 细胞 等 多 种 空间 细胞 的 属性 (Sanders et al., 2020; Whittington et 


认 知 空间 映射 并 非 由 海马 体 单独 完成 ,还 涉及 海马 体 与 感觉 皮层 (Bao et al., 2019; Poo et 


al., 2022)、 海 马 体 与 内 侧 前 额 叶 皮层 (Constantinescu et al., 2016; Mack et al., 2020; Park et al., 


2021)， 以 及 海马 体 与 眶 额 皮 层 (Park et al., 2021; Park et al., 2020; Vigano & Piazza, 2020) 等 脑 


区 的 协同 。 


第 一 ， 海 马 体 整 合 来 自 感觉 皮层 的 信息 。 在 动物 研究 中 ，Poo 等 (2022) 发 现 老鼠 后 列 状 


皮层 (posterior piriform cortex, PPC) 中 的 神经 元 除了 能 分 辨 气味 , 还 可 以 编码 空间 信息 ， 帮 助 


大 脑 形 成 一 幅 气 味 -位 置 关 联 的 地 图 ， 并 且 PPC 存在 与 海马 的 功能 耦合 。 人 类 fMRI 研究 则 


发 现 前 梨 状 皮层 在 气味 导航 期 间 出 现 了 对 齐 内 嗅 皮层 网 格 细胞 方向 的 六 


BOLD 信号 (Bao et al., 2019)。 这 


以 完成 认 知 空间 地 图 的 构建 。 


a 


重 旋转 对 称 性 
这 些 研究 表明 海马 可 能 接收 了 来 自 感觉 皮层 的 信息 并 进行 整合 ， 


来 自 海马 体 关 于 任务 背景 信息 


第 二 , 海马 体 与 内 侧 前 额 叶 的 信息 交互 支持 高 效 灵活 的 认 知 空间 映射 。 内 侧 前 额 叶 接收 
的 输入 , 并 根据 当前 背景 对 认 知 信息 进行 抽象 和 概括 ， 然 后 反 


过 来 塑造 海马 表征 。 有 研究 发 现 海马 能 够 选择 与 行为 关联 的 维度 来 映射 概念 空间 (Morton & 


Preston, 2021; Theves et al., 2020)， 这 可 能 与 内 侧 前 额 叶 有 关 。 还 有 研究 发 现 ， 内 侧 前 额 叶 在 


概念 学 习 中 能 够 执行 目标 导向 
前 额 叶 向 海马 传递 信息 ， 并 帮助 其 形成 与 任务 目标 关联 的 概念 
前 额 叶 的 互相 连接 和 功能 耦合 在 关系 加 工 和 记忆 整合 中 发 挥 作 
用 ， 支 持 将 经 验 进 行 抽象 、 概 把 


(Mack et al., 2020)， 表 明 内 侧 


空间 表征 。 此外, 海马 和 内 侧 


的 信息 过 滤 和 降 维 ， 并 且 在 该 过 程 中 与 海马 存在 功能 耦合 


5 和 整理 ， 以 形成 记忆 空间 (Kumaran et al., 2009; Schlichting et 


al., 2015; Zeithamova et al., 2012). 


第 三 , 海马 体 与 眶 额 皮 层 的 功能 协同 塑造 不 同 层面 的 信息 表征 , 海马 体 和 有 眶 额 皮层 描述 


了 认 知 空间 不 同 层面 的 信息 ， 


前 者 涉及 抽象 知识 的 关系 表征 


后 者 则 涉及 “状态 空间 ”的 表 


~ 


征 和 价值 评估 (Niv, 2019; Schuck et al., 2016; Stalnaker et al., 2015; Wikenheiser & Schoenbaum, 


2016)， 当 任务 同时 需要 这 些 信 


息 时 ， 它 们 共同 激活 并 表现 出 相似 的 神经 活动 。Wikenheiser 


和 Schoenbaum(2016) 指 出 ， 眶 额 皮层 的 信息 输入 使 具有 位 置 选 择 性 的 海马 体 神经 元 受到 额 


外 信息 的 调节 ， 从 而 产生 对 奖赏 


、 目 标 和 动机 等 因素 敏感 的 表征 。 相反 , 海马 体 向 眶 额 皮 层 


传递 关系 信息 ， 使 其 结果 预期 与 某 


特定 的 抽象 关系 联结 。Wikenheiser (2017) REL, HH 
海马 的 信息 输出 会 损害 眶 额 皮 层 对 任务 结构 的 编码 。 


i 


然而 ， 相 关 研 究 指出 ， 网 格 细胞 可 能 存在 于 整个 新 皮 


屋 ， 高 级 认 知 任务 则 是 通过 基于 位 
置 的 框架 来 进行 学 习 和 表征 的 (Hawkins et al., 2018)。 而 海马 体 中 网 格 细胞 的 编码 是 灵活 的 ， 


应 该 将 其 视 为 大 脑 神经 活动 模式 集合 体 中 的 一 部 分 来 到 


E 解 (Ekstrom et al., 2020)。 未 来 研究 应 
该 进一步 探讨 海马 体 在 更 大 的 网 络 水 平 上 如 何 与 内 侧 前 额 叶 、 眶 额 皮 层 以 及 


其 它 脑 区 协同 。 


表 1 认 知 空间 映射 的 文献 梳理 


空间 类 型 参考 文献 研究 海马 体 其 它 脑 区 的 参与 
对 象 潜在 结构 编码 方式 信息 和 空间 背景 
感知 空间 Killian et al., 2012 猴子 二 维 结构 分 布 式 位 置地 图 视觉 刺激 + 视觉 空间 背景 
ra StH RPE EAR Julian et al., 2018 人 类 二 维 结构 方向 编码 视觉 刺激 + 视觉 空间 背景 
信息 内 容 : 感官 刺激 Aronov et al., 2017 老鼠 维 结构 分 布 式 位 置地 图 听觉 刺激 + 听觉 空间 背景 
空间 背景 : 由 感知 觉 的 基本 属性 Radvansky & Dombeck, 2018 ”老鼠 二 维 结构 分 布 式 位 置地 图 嗅觉 刺激 + 嗅觉 空间 背景 
(如 声音 频率 ) 定 义 Bao et al., 2019 人 类 二 维 结构 方向 编码 嗅觉 刺激 + 嗅觉 空间 背景 梨 状 皮层 、 腹 内 侧 前 额 叶 
情景 记忆 空间 Kraus et al., 2013 老鼠 二 维 结构 分 布 式 位 置地 图 事件 + 特征 空间 (时 空 ) 背 景 
言 息 抽 象 程度 高 Kraus et al., 2015 老鼠 二 维 结构 分 布 式 位 置地 图 事件 + 特征 空间 (时 空 ) 背 景 
信息 内 容 : 具有 时 空 特性 的 事件 Deuker et al., 2016 人 类 二 维 结构 距离 编码 事件 + 特征 空间 (时 空 ) 背 景 
空间 背景 : 时 空 背 景 Nielson et al., 2015 人 类 二 维 结构 距离 编码 事件 + 特征 空间 (时 空 ) 背 景 
概念 空间 Constantinescu et al., 2016 人 类 二 维 结构 方向 编码 概念 + 特征 ( 鸟 类 概念 ) 空 间 背 景 眶 额 皮 层 、 内 侧 前 额 叶 、 后 扣 带 
言 息 抽象 程度 高 Bl, KA K 
信息 内 容 : 抽象 概念 ， 主 要 为 人 工 Theves et al., 2020 人 类 二 维 欧 氏 空间 结构 距离 编码 概念 + 特征 空间 背景 
概念 ;“ 奖 赏 ” 概 念 Theves et al., 2019 人 类 二 维 欧 氏 空间 结构 距离 编码 概念 + 特征 空间 背景 
空间 背景 : 根据 概念 的 特点 、 任 务 Vigano & Piazza, 2020 人 类 二 维 结构 距离 和 方向 编码 概念 + 特征 (语义 概念 ) 空 间 背 景 眶 额 皮 层 、 内 侧 前 额 叶 
要 求 而 变化 Theves et al., 2021 人 类 二 维 层 级 拓扑 图 结构 距离 编码 概念 + 层级 (概念 ) 空 间 背 景 Be SMI RI AET 
Boccara et al., 2019 老鼠 二 维 结构 分 布 式 位 置地 图 奖赏 + 物理 空间 背景 
Butler et al., 2019 老鼠 二 维 结构 分 布 式 位 置地 图 奖赏 + 物理 空间 背景 
Knudsen & Wallis, 2021 老鼠 三 维 结构 分 布 式 位 置地 图 党 + 特征 (奖赏 ) 空 间 背 景 
社会 空间 Omer et al., 2018 Ay 二 维 结构 分 布 式 位 置地 医 同类 动物 + 物理 空间 背景 
言 息 抽 象 程度 高 Danjo et al., 2018 老鼠 二 维 结构 分 布 式 位 置地 图 同类 动物 + 物理 空间 背景 
信息 内 容 : 社会 情境 中 的 他 人 Tavares et al., 2015 人 类 二 维 欧 氏 空间 结构 距离 和 方向 编码 他 人 + 特征 空间 背景 后 扣 带 区 
空间 背景 : 与 社会 环境 和 人 的 社会 Zhang et al., 2022 人 类 二 维 欧 氏 空间 结构 距离 和 方向 编码 他 人 + 特征 空间 背景 
属性 如 声望 、 权 力 、 亲 密 等 关联 Park et al., 2020 人 类 二 维 欧 氏 空间 结构 距离 编码 他 人 + 特征 空间 背景 腹 内 侧 前 额 叶 、 内 侧 眶 额 皮层 
Park et al., 2021 人 类 二 维 欧 氏 空间 结构 距离 和 方向 编码 他 人 + 特征 空间 背景 内 侧 前 额 叶 、 眶 额 皮层 、 显 上 沟 、 
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3. 研究 展望 


EGR XY FAST FE A 


试图 揭示 认 知 空间 映射 的 神经 机 制 ， 也 发 现 了 一 些 问题 和 


wilt, a 
精度 和 


绕 以 下 几 个 方面 开展 。 


3.1 预测 性 认 知 空间 地 图 


认 知 地 图 最 突出 的 功能 是 帮助 个 体 进 


胞 和 网 格 细胞 可 能 存在 其 它 的 神经 计算 和 纺 
层级 ， 以 及 认 知 空间 映射 微观 和 宏观 


= 
Zz 


码 方式 ， 认 知 空间 无 法 体现 信息 
面 的 研究 之 间 无 法 接续 等 ,未 来 的 丰 


A aJ LA E] 


47 RIG AY & At All k R (Whittington et al., 2022; 


Zhang et al., 2021)。 从 认 知 空间 映射 的 相关 研究 可 见 ， 海 马 体 的 神经 活动 、 空 间 表 征 以 及 个 


体 进行 决策 的 导航 行为 之 间 存 刀 


FE 高 度 关 联 (Boorman et al., 2021; Constantinescu et al., 2016; 


Morton et al., 2020; Park et al., 2021)。 这 也 导致 了 一 种 假设 ， 即 网 格 细胞 的 度量 属性 、 空 间 


的 度量 表征 和 具有 度量 属性 的 导航 行为 之 间 严 格 对 应 ,可 以 进行 相互 推论 , 但 这 


既 不 必要 也 不 灵活 (Ekstrom et al., 2020)。 预 测 性 认 知 地 图 假设 可 能 可 以 解决 这 一 问题 。“ 后 
继 表征 ”(Dayan, 1993) 是 该 假设 的 典型 代表 和 计算 模型 ， 
当前 状态 预测 未 来 的 有 价值 状态 , 并 指出 海马 主要 通过 编 
构建 所 处 环境 的 预测 性 地 图 ， 


' 假 设 可 能 


该 模型 认为 认 知 地 图 的 功能 是 基于 
码 后 续 可 能 达到 的 位 置 及 似 然 分 布 ， 


且 能 较 好 地 预测 加 入 奖赏 后 


位 置 细胞 在 奖赏 附近 的 不 均匀 分 布 


(de Cothi et al., 2022; Stachenfeld et al., 2017)。 该 理论 提供 了 一 种 关于 神经 活动 和 行为 关联 的 


新 思路 ， 使 研究 者 能 够 跳出 网 格 编码 、 空 间 表 征 和 导航 行为 三 者 严格 对 应 的 假设 (Ekstrom et 


al., 2020)。 后 继 表 行 


间 (Stoewer et al., 2023) 中 得 到 了 初步 探讨 ， 未 来 的 研究 应 该 考虑 这 


间 映 射 中 应 


的 可 能 性 和 合 弄 


表征 等 模型 进行 竞争 与 合作 。 


性 , 以 及 探讨 认 知 空间 映射 常见 的 计生 


3.2 海马 体 对 不 同 精度 和 层级 信息 的 表征 


海马 体 在 细胞 


AHA, Me? 


胞 的 位 置 : 


欧 氏 距离 ， 后 部 


AN 


背 腹 轴 
IL BR EE 


FE 在 一 些 非 空间 任务 (Garvert et al., 2017; Stoewer et al., 2022) 和 语义 概念 空 


! 神 经 纺 


和 编 


码 机 制 在 认 知 空 
码 方案 如 何 与 后 继 


层面 上 其 有 一 个 突出 的 特点 : 存在 不 同 尺度 的 位 置 细胞 和 网 格 细 胞 。 具体 
ES E A A hE Sy 
HIE TBC A E] EE YE Ms At 2H) Py RIE Jes Hé 
现 海马 的 前 部 表征 


Hah 


增 大 (Stensola et al., 2012)。 物理 空间 的 研究 发 


增 大 (Brunec et al., 2018)， 网 格 细胞 


E 离 (Howard et al., 2014)。Farzanfar(2023) 也 指 


=| 


出 空间 概要 1 


海马 前 部 表征 , 4 


空间 提供 不 同 


识别 为 更 


精度 和 


节 信 


wy 


由 后 部 表征 。 -k 


层级 信息 的 表征 (Strange et al., 2014)， 例 


胞 层面 的 这 一 特点 可 能 为 认 知 
如 将 法 拉 利 识别 为 车 辆 ， 或 者 


具体 的 类 别 赛车 ， 使 个 体能 够 灵活 地 使 用 不 同类 型 的 信息 。Vigano 和 Piazza(2020) 


尝试 检验 人 类 海马 体 对 概念 空间 中 不 同 层级 信息 的 表征 ， 但 并 未 发 现 相 关 证 据 ， 这 可 能 与 
fMRI 信号 精度 以 及 仅 对 海马 整体 进行 分 析 有 关 。 因 此 ， 未 来 可 以 通过 设计 针对 不 同 认 知 空 


体 的 信息 表征 这 一 问题 展开 探索 。 
3.3 开展 认 知 空间 映射 微观 和 介 观 层面 的 研究 
目前 ， 认 知 空间 映射 微观 和 介 观 层面 的 研究 还 较 少 ,未 来 开展 该 领域 的 研 


间 的 研究 范式 、 提 高 fMRI 信号 精度 ， 以 及 深入 探讨 海马 轴 的 梯度 拓扑 规律 等 方式 来 对 海马 
息 


Fe, 能 够 帮助 


研究 者 深入 了 解 认 知 空间 映射 的 内 在 机 制 。 当 前 大 量 研究 主要 集中 于 动物 单个 神经 元 的 微观 


研究 (Killian et al., 2012; Kraus et al., 2015) 和 人 类 fMRI 脑 网 络 的 宏观 研究 (Bao et al., 2019; 


Julian et al., 2018)， 而 人 类 单个 神经 元 的 微观 研究 多 以 患者 为 研究 对 象 (Reddy et al., 2021; 


Umbach et al., 2020)。 动 物 和 人 类 的 大 脑 进 化 程度 存在 差异 ， 不 能 进行 简单 的 类 比 ， 动 物 单 


个 神经 元 的 研究 不 能 代 蔡 人 类 神经 元 层面 的 微观 研究 。 同样 , 患者 的 研究 结论 推广 到 正常 人 


>- 


身上 也 需 谨慎 。 此 外 ， 已 有 研究 缺乏 对 介 于 单个 


申 经 元 的 微观 层面 和 fMRI 脑 网 络 的 宏观 层 


用 之 间 的 介 观 层面 的 关注 。 值得 注意 的 是 , 单个 神经 元 层面 和 脑 网 络 层面 的 研究 并 非 制 裂 开 


来 , 微观 层面 的 分 布 式 位 置地 图 和 宏观 层面 的 距离 和 方向 编码 需要 通过 介 观 层面 探讨 神经 元 
之 间 的 连接 和 协同 来 架 起 桥梁 (Kunz et al., 2019)。 未 来 研究 应 该 更 多 地 关注 正常 人 类 的 认 知 
空间 映射 过 程 , 还 应 尝试 借助 细胞 记录 、 颅 内 脑 电 记录 以 及 脑 磁 图 等 技术 探索 不 同类 型 认 知 
空间 映射 过 程 中 入 类 大 脑 空 间 细胞 的 活动 及 其 引发 的 神经 振荡 , 探 明 神经 元 群体 的 活动 规律 ， 


这 将 能 够 填补 人 类 认 知 空间 映射 微观 和 介 观 层面 研究 的 空缺 。 


3.4 物理 空间 和 认 知 空间 映射 的 类 比 


受到 物理 空间 映射 的 启发 , 认 知 空间 映射 的 研究 正在 逐步 深入 。 已 有 研究 发 现 物理 空间 
& 


和 认 知 空间 映射 依赖 相同 的 空间 细胞 , 所 激活 的 脑 区 也 是 重 


的 , 包括 海马 体 、 


眶 额 皮 层 等 ( 张 家 讲 等 , 2019; Constantinescu et al., 2016; Doeller et al., 2010)， 因 此 ， 物 理 空 


间 和 认 知 空间 映射 可 能 采用 了 相同 的 神经 架构 。 然而, 物理 空间 映射 和 认 知 空间 映射 是 否 能 


内 侧 前 额 叶 、 


N 


空间 中 体现 (Epstein et al., 2017)， 概 念 空 间 和 社会 空间 中 位 置 细 胞 是 否 会 发 生 习 


够 进行 类 比 ， 尚 有 许多 问题 需要 纳入 考量 。 例 如 ， 地 标 、 边 界 、 环 境 几 何等 特征 如 何在 认 知 


EE 映射 (Schafer 


& Schiller, 2018)， 以 及 如 何 将 位 置 、 时 间 、 奖 赏 和 社会 等 信息 进行 整合 表征 为 


间 ”(Schafer & Schiller, 2018)。 此 外 ， 空 间 细 胞 在 物理 空间 和 认 知 空间 中 的 相 


一 个 “生活 空 


同 活动 可 能 发 


挥 了 不 同 的 功能 。 例如， 在 不 规则 的 物理 环境 中 ,网 格 细胞 的 网 格 场 会 发 生 扭 


1， 导 致 个 体 


更 不 容易 记 住 目标 的 位 置 和 迷路 (Bellmund et al., 2020)。 而 在 奖赏 空间 中 ， 网 格 细胞 网 格 场 


的 扭曲 是 为 了 更 好 的 对 奖赏 和 目标 进行 响应 (Boccara et al., 2019)。 未 来 研究 应 该 对 认 知 空间 


和 物理 空间 映射 进行 全 方位 的 类 比 ， 明 确 二 者 的 共同 机 制 和 特异 性 机 制 , 构建 认 知 地 图 的 整 
体 研究 框架 。 


4. 结语 


认 知 地 图 是 物理 空间 的 表征 , 更 是 基于 经 验 构建 的 内 部 世界 模型 。 它 如 同一 张 隐 形 的 导 
ME, 为 生物 体 的 灵活 行为 和 决策 提供 支持 。 探讨 认 知 地 图 的 构建 及 其 内 在 机 制 能 够 加 深 关 
于 生物 体 如 何 理 解 和 适应 周围 环境 的 认识 。 已 有 研究 以 老鼠 、 猴 子 、 蝙 晤 和 人 类 等 不 同 物 种 
为 研究 对 象 ， 从 细胞 和 脑 区 等 不 同 的 研究 层面 ， 对 感知 、 记 忆 、 概 念 和 社会 等 不 同 信息 构建 
为 认 知 空间 地 图 展开 探索 。 所 获得 的 发 现 相互 支撑 和 佐证 , 验证 了 托 尔 曼 关 于 跨 领 域 认 知 地 
图 的 构想 。 从 机 制 上 看 , 海马 体 中 位 置 细胞 和 网 格 细胞 的 活动 ， 以 及 海马 体 与 多 个 脑 区 的 协 
同 ， 为 认 知 空间 映射 提供 了 支持 。 然 而 ， 认 知 空间 映射 的 研究 还 有 待 进一步 深入 , 位置 细胞 
和 网 格 细胞 的 神经 计算 方式 , 海马 体 对 不 同 精度 和 层级 信息 的 表征 ,以 及 对 微观 和 介 观 层面 
神经 活动 的 探索 将 是 未 来 的 研究 方向 , 并 且 只 有 深刻 洞察 认 知 空间 映射 的 内 在 机 制 , 再 结合 
物理 空间 映射 的 运作 原理 ， 方 能 绘制 认 知 地 图 研究 的 整体 图 景 。 
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Abstract: Cognitive map can not only map physical space, but also support cognitive spatial 
mapping, result in map-like representation across different information domains, including 
perception space, episodic memory space, conceptual space, and social space. The neural 
mechanisms underlying cognitive space mapping include hippocampal abstraction and 
generalization of hidden structures, support for the generation of distributed location maps, 
bundling stimuli with contextual structures, and synergy between the hippocampus formation and 
other brain regions. Future research should focus on issues such as predictive cognitive spatial 
maps, hippocampal representations of cognitive information at different precision and hierarchy, 
the research vacancies at the micro and mesoscopic levels of cognitive space mapping, and the 
commonality and specific mechanism of physical space and cognitive space mapping. 
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